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RÉSUMÉ 
(Travail original) 


La cicatrisation des vides d'une hêtraie naturelle en forêt de Fontai- 
nebleau est actuellement assurée par le hêtre dont les régénérations 
entrent pour la moitié environ dans la fermeture. Plusieurs phases sont 
reconnues : 1) une phase d'attente de la première implantation de semis, 
de durée variable ; 2) une phase d'établissement de jeunes hêtres isolés, 
dont la durée est liée à leur densité ; 3) une phase de compétition 
maximum après l'occupation complète de la surface disponible. 


Les caractères morphologiques et la croissance des individus de ces 
populations ouvertes et fermées sont comparés, puis la structure et 
l'évolution des populations après fermeture sont décrites. 


INTRODUCTION 


La structure du peuplement ligneux des forêts non aména- 
gées pour l'exploitation est déterminée par la mortalité des 
arbres dominants. Les vides ainsi ouverts dans la canopée 
sont le siège d'une dynamique active de cicatrisation à 
laquelle contribuent inégalement les arbres périphériques par 
extension latérale de leurs couronnes, les tiges du sous-étage 
libérées de l'ombrage et des individus issus de graines posté- 
rieurement à l'ouverture. Les peuplements engendrés par 
cette dernière stratégie ont été décrits dans de nombreuses 
biocoenoses forestières ; ils proviennent en proportions 
variables des espèces tolérantes à l’ombrage qui préexistaient 
à l'ouverture et forment les stades terminaux d'évolution 
ainsi que d'espèces intolérantes absentes généralement de ces 
stades et qualifiées pour cette raison d’«opportunistes». Les 
caractères biologiques ou «attributs vitaux» respectifs des 
espèces de ces deux groupes ont été décrits par divers auteurs, 
notamment GRUBB (1977), GRIME (1979), BORMANN et 
LIKENS (1979), NOBLE et SLATYER (1980), BAZZAZ 
(1983). 


* (Reçu le 14 avril 1986. accepté le 20 juin 1986). 
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SUMMARY 
(Original scientific paper) 


Closing dynamics by beech regeneration in gaps of natural forest 
(Biological reserves of Fontainebleau forest) 


Gap recovery in a natural beechwood in Fontainebleau forest is 
ensured by beech only. The regeneration occur for one half in this 
closure. Several states are described : 1) a latent phase before the first 
seed-bed, variable in duration ; 2) a establishment phase of isolated 
seedlings which duration is related to plant density ; 3) a phase of 
maximum competition after the complete occupation of available area. 


Morphological characteristics and growth of seedlings in open and 
closed populations are compared. À description of structural properties 
and evolution of completely closed populations is presented. 


Dans la forêt feuillue boréale d’ Amérique du Nord où 
Fagus grandifolia participe aux stades terminaux, ainsi que 
dans celle du Japon où Fagus crenata forme presque seul la 
canopée, des tiges de ces hêtres en attente dans le sous-étage 
auxquelles se joignent en nombre des espèces «opportu- 

nistes» assurent la fermeture très rapide des vides. Il n’en est 
pas de même pour la hêtraie non exploitée des réserves biolo- 
giques de la forêt de Fontainebleau où l'implantation d’ar- 
bres intolérants à l’ombrage étant exceptionnelle (LEMÉE, 
1985), c’est le hêtre, essence la plus tolérante, qui assure 
presque seul la régénération dans les ouvertures de la cano- 
pée (FAILLE et al., 1984). Les modalités de reconstitution 
d'un couvert fermé dans ce cas particulier d’une succession 
cyclique simple, non taxonomique, mais uniquement struc- 
turale, fait l'objet de la présente étude. Par ailleurs, l'évolu- 
tion morphométrique d'arbres au cours de la phase de 
reconstitution de la forêt ayant fait l’objet de très peu d’ob- 
servations, notre étude contribue à combler cette lacune. 
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MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Les parcelles qui constituent le cadre de cette étude sont les 
réserves biologiques intégrales de la Tillaie et du Gros- 
Fouteau, d'une surface respective de 35 et 25 ha, qui ont fait 
l’objet de recherches intensives dont les premiers résultats 
ont été réunis dans une publication collective (LEMEE, 
1978). 


L'architecture individuelle et la structure des populations 
de hêtres diffèrent profondément selon que ceux-ci sont iso- 
lés ou occupent tout l’espace disponible ; elles sont qualifiées 
respectivement d’ouvertes et de fermées. 


1) Les individus des deux populations qui ont fait l'objet de 
mesures étaient répartis dans différentes clairières des deux 
réserves. 


Les individus isolés gardant des branches vivantes jusque 
près de la base, le diamètre de l’axe a été mesuré pour tousles 
exemplaires à 15 cm au-dessus du collet. La largeur moyenne 
des couronnes a été évaluée par la mesure de deux axes 
perpendiculaires sur leur projection horizontale. 


L'appareil foliaire a fait l'objet de mesures sur 10 individus 
isolés et sur 13 individus de populations fermées de taille et 
d'âge différents, en fin de période d'activité (août-septem- 
bre). La masse foliaire a été établie par récolte de l’ensemble 
du feuillage, puis séchage à 100° ; la surface totale et la masse 
spécifique (rapport poids sec/surface) ont été évaluées par 
prélèvements sur 100 à 150 feuilles de disques de 2 cm de 
diamètre. 


L'âge a été estimé par comptage des cernes près du collet 
des tiges abattues. Dans le cas, peu fréquent,de grosses tiges 
isolées dans des peuplements fermés plus jeunes, un prélève- 
ment à la tarière a permis, après examen de l'évolution de la 
largeur des cernes, de s'assurer si celles-ci étaient antérieures 
ou postérieures à l'ouverture de la clairière. Les tiges coupées 
ont été utilisées pour l’établissement de la biomasse et de sa 
répartition entre tronc, branches et feuilles. 


2) Les peuplements fermés ont été analysés sur 11 surfaces 
rectangulaires de.12 m? : la densité des tiges vivantes et 
mortes ainsi que la hauteur totale et le diamètre à 15 cm ont 
fait l’objet de mesures. L'indice de surface foliaire, les bio- 
masses ligneuse et foliaire ont été déduits de leurs corréla- 
tions avec le diamètre du tronc à 15 cm. 


Sur quatre de ces surfaces, un abattage complet a permis de 
reconstituer la part et l’âge des régénérations successives 
représentées. Sur deux de celles-ci, un profil et un plan archi- 
tecturaux ont été établis pour préciser l'occupation de l’es- 
pace aérien et l'indice de surface des couronnes. 


RÉSULTATS 


Les observations concernent le niveau de l'individu, celui 
de la population et celui des réserves dans leur globalité. 


I — LES INDIVIDUS : MORPHOLOGIE 
ET CROISSANCE 


La morphologie des jeunes hêtres se modifie fortement 
lorsqu'ils passent du stade d'individus isolés à celui de peu- 
plement fermé. La modification la plus importante concerne 
l’élagage, qui augmente avec la taille, bien que moins rapi- 
dement que celle-ci (Fig. 1). L'extension verticale du houp- 


pier augmente donc avec la hauteur de l'arbre. 
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FIG. 1. — Hauteur de la plus basse branche vivante H’ de tiges de 
hauteur totale H dans les jeunes populations fermées de hêtres. 


Relations dimensionnelles de l'appareil ligneux 


La relation entre la hauteur totale H et le diamètre D de la 
tige à 15 cm (Fig. 2) peut être ajustée à une fonction puissance 
pour les hêtres isolés : 


H = 1,077 D0,89 (r = 0,88) 
Il en est de même pour les hêtres en peuplements fermés : 
H = 0,61 (D-5) 0.65 (r = 0,905) 


où H est exprimé en mètres et D en cm. 


H, m 
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FIG. 2. — Relation entre la hauteur H et le diamètre D à 15 cm dans 
les populations de hêtres ouvertes (+,- - -) et fermées (..—). 
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Le rapport H/D est plus élevé dans les peuplements fer- 
més, comme il est d'observation générale. Le fait que la 
courbe ne rejoigne pas l’origine des axes semble dû à ce que 
ces peuplements étaient initialement ouverts, avec un rapport 
H/D plus bas. 


Les rapports entre la hauteur totale ou le diamètre à 15 cm 
de la tige avec la largeur moyenne de la projection horizon- 
tale de la couronne, LC, sont, dans le cas d'individus isolés, 
assimilables à des relations linéaires avec les rapports sui- 
vants : 


H/LC = 1,49 + 0,08 
100 D/LC = 1,50 + 0,11 


Chez les individus en peuplements fermés, les valeurs sont 
beaucoup plus dispersées, avec un rapport D/LC moins élevé 
(Fig. 3). On sait que la surface de la couronne est la plus 
grande, pour un arbre de tronc de même diamètre, lorsque 
celui-ci est isolé : c’est la surface de couronne maximum, 
«maximum crown area» ou MCA selon KRAJICEK et al. 
(1961) qui ont proposé comme mesure du degré de compéti- 
tion le rapport de la somme des MCA des arbres du peuple- 
ment à leur projection de cime réelle ; ce rapport, qu'ils ont 
appelé «crown competition factor» ou CCF, est d'autant plus 
élevé que la compétition est plus forte. Dans le cas présent de 
populations non équiennes, où la concurrence est très diffé- 
rente entre individus voisins et où la surface des couronnes 
réunies est plus du double de celle du terrain recouvert, ce 
facteur de compétition ne peut être appliqué. 


Caractères de l'appareil foliaire 


Le rapport masse sèche/surface de l’ensemble des feuilles 
d'un hêtre isolé est plus élevé que celui d’un hêtre enfermé 
dans un peuplement clos. Ce rapport, nommé masse surfaci- 
que ou poids spécifique, exprimé en grammes de matière 
sèche par dm?, est de 0,422 + 0,03 pour les premiers et de 
0,334 + 0,025 pour les seconds. Dans la réserve de la Tillaie, 
PONTAILLER (1979) avait trouvé pour de jeunes hêtres 
isolés en clairière une valeur semblable, de 0,43, intermé- 
diaire entre celle de hêtres isolés sur parcelle déboisée (0,64) 
et sous futaie fermée (0,24). 


Ces valeurs globales varient selon les individus dans le cas 
des populations fermées, les couronnes dominantes mon- 
trant un rapport moyen de 0,4 tandis que celui-ci s'abaisse à 
moins de 0,3 pour les couronnes entièrement enfermées. 


FIG. 3. — Relation entre la largeur moyenne des couronnes L et le 
diamètre de la tige D à 15 cm dans quatre populations fermées 
représentées chacune par un symbôle différent (+ : gaulis âgé). La 
droite en tirets représente cette relation pour les individus isolés. 


Il existe en fait une importante variation pour un même 
individu selon la position des feuilles : sur les rameaux «d’ex- 
ploration» de la partie supérieure d’une couronne de hêtre 
isolé, nous avons relevé un poids spécifique de 0,55 contre 
seulement 0,345 sur les rameaux «d’exploitation» de l’inté- 
rieur de la couronne. Dans le cas de hêtres de futaie, les 
différences sont plus accentuées : VANSEVEREN et AM- 
BROES (1971) ont établi un rapport de 0,685 pour le sommet 
des houppiers et de 0,41 pour leur base ; AUSSENAC et 
DUCREY (1977) ont trouvé respectivement 1,02 et 0,35. 


Les relations sont étroites entre le développement de l'ap- 
pareil foliaire et sa charpente ligneuse. La surface de feuilles 
SF et son poids sec PF sont reliés au diamètre de l’axe selon 
une fonction puissance et à sa surface terrière G (à 15 cm) 
selon une fonction linéaire. Cette dernière est représentée 
par les formules suivantes pour les individus isolés : 


SF = 40,22G - 4,59 (r — 0,976) 
PF= 18,15G - 7,07 (r = 0,98 ) 


et pour les individus groupés en peuplements fermés : 


SF = 51,2G - 42,3 (r = 0,97) 
PF = 19,15G - 22,5 (r = 0,96) 


SF est exprimé en dm?°, PF en grammes, G en cm. 


La figure 4 représente ces droites de régression relatives à 
la surface foliaire. Les valeurs sont peu différentes pour les 
deux populations de hêtres. 
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FIG. 4. — Relation entre la surface foliaire et la surface terrière à 
15 cm du sol dans les jeunes populations ouvertes (O,---)et fermées 
(s —). 


La biomasse et sa répartition 


Il s’agit de la biomasse aérienne vivante. La relation entre 
la masse ligneuse totale PL, en kg, et le diamètre de l’axe à 
15 cm D, en mm, répond pour les individus isolés à l'équa- 
tion suivante : 


PL = 0,0393D2:64 (r = 0,995) 
et pour les individus en peuplements fermés : 
PL = 0,047D272 (r = 0,995) 


Ainsi l'équation de MEYER ( 1949), généralement utilisée 
pour les tarifs de cubage s’applique-t-elle à la biomasse de ces 
jeunes populations. La figure 5 représente ces fonctions sous 
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forme de régressions linéaires en coordonnées bi-logarith- 
miques. À diamètre égal, la masse ligneuse est sensiblement 
plus grande chez les hêtres en populations fermées. 


Biomasse ligneuse aérienne, g x 1000 


2 (cm) 


FIG. 5.— Relation entre la biomasse ligneuse aérienne et le diamètre 
de la tige D à 15 cm des jeunes hêtres isolés (+,---)et en populations 
fermées (.,—). 


La répartition de la biomasse entre l'axe, le tronc et les 
feuilles est également différente entre les deux types de popu- 
lations comme le montre le tableau 1. Chez les individus en 
peuplements clos, la participation de l’axe devient sensible- 
ment plus grande, représentant les deux tiers de la masse 
totale contre la moitié seulement pour les individus isolés. La 
part de la production de feuilles par ces derniers est égale- 
ment plus grande, même rapportée aux branches qui les 
portent. 


En fait, la masse de feuilles produite, PF, diminue relati- 
vement à la masse ligneuse PL accumulée (Fig. 6), s'ajustant 
aux fonctions suivantes où PF et PL sont exprimés en kg : 


PF =0.160 PL 0,71 (r = 0,97) 
pour les populations ouvertes, et : 
PF = 0,1023 PL 0.788 (r = 0,95) 


pour les populations fermées. 


Biomasse foliaire, kg 
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FIG. 6. — Relation entre la biomasse foliaire et la biomasse ligneuse 
aérienne de hêtres isolés (+, - - -) et en populations fermées (.,-—). 


La croissance 


L'allongement annuel de l'axe, mesuré pour les trois der- 
nières années, est en augmentation significative pour les 
hêtres isolés ainsi que celui des rameaux dits «d'exploration» 
dans la zone la plus large de la couronne (Tableau 2). Bien 
que ce dernier soit peu inférieur à celui de l'axe, lobliquité de 
ces rameaux maintient un rapport identique entre hauteur 
totale et largeur de la couronne. 


En populations fermées, les hêtres dominants maintien- 
nent une croissance en hauteur semblable à celle des indivi- 
dus isolés. Par contre, les branches de la partie la plus large de 
la couronne réduisent leur accroissement annuel avec appari- 
tion de rameaux courts, transitoire ou définitive (non prise en 
compte dans le tableau 2). Leur orientation étant presque 
verticale, l`accroissement latéral de la couronne reste très 
faible dans sa partie la plus large ; les rameaux situés plus 
haut, qui bénéficient de plus de lumière, maintiennent une 
bonne croissance et participent, en même temps que l'élagage 
des branches basses, à la montée du dôme foliaire. 


Pour les tiges enfermées sous la voûte, la formation de 
rameaux longs se poursuit, mais avec des valeurs très infé- 
rieures aux précédentes (Tableau 2) et vont en diminuant, 
avec une transformation partielle en rameaux courts. Chez 
les hêtres dominants aussi bien que dominés, la production 
de ces rameaux courts pendant 5 ou 6 années consécutives sur 
toutes les ramifications est suivie de la mort de la branche. 


TABLEAU 1 


Répartition de la biomasse du tronc, des branches et des feuilles 
en % de la biomasse aérienne totale (moyenne de 10 individus pour chague population) 


Hêtres isolés 52 753,17 32,542.77 


Hêtres en 
peuplements fermés 


67,5+5,76 23,1+4,06 


ss = 


feuilles 
branches 


14,8+2,54 


9,4€1,57 


0,455 
0,407 
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TABLEAU 2 


Allongement annuel de l'axe et des rameaux longs de hêtres isolés et en populations fermées, en cm 
(entre parenthèses, nombre de mesures) 


Hêtres isolés 36,0+2,55 


(40) 


27,4+2,3 
(40) 


Populations 


fermées 34,4+2,92 27,1+2,46 24,7+1,6 2435136 26,2#2,1 31,4+2,35 
dominants! (22) (22) (28) (30) (30) 
dominés LESEL 78 15,0+1,9 20,5+2,4 12,3+1,68 20,0+2,4 20,5+2,32 


(20) (20) 


ooo n(l) n-| n-2 n (1) n-| n-2 


25,4+2,1 


FAT AE E PAA e 26,1£2,3 24,0+2,18 
(36) (36) (36) 


(20) (22) (22) 


(1) L'année n est la fin de 1982 ou de 1983 pour chaque ensemble de mesures. 


Les relations des caractères dimensionnels et pondéraux 
avec l’âge constituent une approche intégrée de la dynamique 
de croissance. Les hêtres isolés sont, au moins jusqu’à 22 ans, 
âge minimum observé, dans leur phase d'accélération de la 
croissance, comme le montre la figure 7 pour la hauteur 
totale et le diamètre du tronc à 15 cm. Les équations sont les 
suivantes : 


H = 0,049x 1-503 
D = 0,062x 1-414 


(r = 0,904) 
(r = 0,988) 


5 19 15 z0 z5 30 ans 


5 10 15 20 E] 30 ans 


FIG. 7.— Relation entre la hauteur H et le diamètre D de l'axe avec 
l'âge de hêtres isolés (+, - - -) et en peuplements fermés (.). 


où H est en mètres et D en cm, x étant l'âge en années. 


Ces formules indiquent que la croissance annuelle en hau- 
teur passe de 23 cm à 36 cm entre 10 et 22 ans, celle du 
diamètre de 2,2 à 3,1 mm. 


Lorsque le peuplement est fermé, la vitesse d’accroisse- 
ment devient très différente selon la situation des individus : 
les dominants acquièrent d’abord une hauteur supérieure et 
un diamètre égal à ceux des hêtres isolés, mais qui deviennent 
inférieurs par ralentissement sous l'effet de la concurrence 
croissante ; les individus dominés peuvent n'atteindre, à âge 
égal, qu'une hauteur deux fois moindre et un diamètre trois 
fois moindre que les dominants, croissance aux limites de la 
survie sous la pression de la compétition. 


liqneuse, 


biomasse 


10 15 20 25 30 ans 


FIG. 8. — Relation de la biomasse ligneuse aérienne avec l’âge de 
jeunes hêtres isolés (+, -—) et en peuplement fermé peu dense (1,17 
tiges/m?) (0) ou très dense (2 tiges/m) (.). 
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L'augmentation de biomasse ligneuse s’ajuste le mieux à 
une fonction exponentielle pour les hêtres isolés : 


PL = 17,6e0:23x (r = 0,98) 


où x est l’âge en années et PL la biomasse en grammes (Fig. 
8). 


Pour les individus en groupes fermés, la dispersion est très 
grande et les valeurs différentes d'un peuplement à un autre, 
comme le montre la figure 8 où dans un peuplement peu 
dense (1,17 tiges par m?) la biomasse ligneuse des tiges domi- 
nantes est demeurée identique à celle des individus isolés de 
même âge malgré une plus faible surface de couronnes, alors 
que dans un peuplement beaucoup plus dense (2 tiges par m?) 
les dominants n’ont acquis qu’une biomasse 4 à 5 fois plus 
faible. 


Il en est de même de la masse foliaire PF, très dispersée 
chez les hêtres en peuplements fermés où elle n'atteint à âge 
égal celle des hêtres isolés que pour les couronnes dominantes 
peu denses. Les relations suivantes, en grammes, ont été 
calculées pour les hêtres isolés : 


PF = 0,081x2:67 (r = 0,96 ) 
et pour les hêtres en groupes fermés : 
PF = 0,067x233 (r = 0,866) 


II — STRUCTURE DES POPULATIONS 
Cas des populations ouvertes 


Le recensement des vides en 1980-81 a mis en évidence une 
densité et un recouvrement très variables des individus éta- 
blis postérieurement à l’ouverture. Ils sont présents dans 178 
des 222 ouvertures observées, soit 80 % de celles-ci, avec un 
contingent total d'environ 2.000 tiges très inégalement 
réparti, le taux de recouvrement dépassant 50 % de la surface 
dans 7 de ces ouvertures (FAILLE et al., 1984). La dernière 
régénération réussie remontant à 1968, les ouvertures posté- 
rieures sont pour la plupart presque vides de jeunes hêtres, 
mais il en est de même de quelques clairières anciennes colo- 
nisées par des héliophytes herbacées en peuplements denses, 
Brachypodium pinnatum, Calamagrostis epigeios ou, à un 
moindre degré, Preridium aquilinum. 


Cas des populations fermées 


La fermeture des peuplements est réalisée par plusieurs 
régénérations dont l’inégale importance conditionne la struc- 
ture spatio-temporelles de ces peuplements. La figure 9 en 
donne quatre exemples : dans le premier, c’est seulement la 
quatrième régénération qui a refermé la clairière ; dans le 
second, au contraire, les deux premières régénérations ont été 
suffisantes ; le troisième cas illustre une fermeture par une 
régénération très dense qui fournit la moitié du contingent 25 
ans plus tard ; le dernier semble dû à une fermeture tardive 
par des semis clairsemés. 


La densité des tiges atteint son maximum écologiquement 
tolérable dès la fermeture du peuplement, aucun recrutement 
ne pouvant réussir. Cette densité initiale deminue ensuite par 
mortalité des tiges dominées. Etablie sur 11 surfaces de 
12 m°d’âge moyen différent, elle était alors de 0,7 à 2,1 tiges 
par m°, l’âge de ces tiges à l'intérieur d'une même surface 
s'étalant sur une période de 10 à 17 ans. La quantité de tiges 
mortes observables sur pied et au sol représentait en moyen- 
ne 25 % des tiges vivantes. 


82-83 
14 ans 


84-85 
18 ans 


32-83 
24 ans 


Nombre de tiges vivantes 


84-85 
27 ans 
24 27 30 34ans 


FIG. 9. — Effectifs des classes d'âge représentées dans 4 peuplements 
fermés de 13 m? ( n : effectif total vivant). A droite, année de la 
mesure (période de repos hivernal) et âge moyen. 


L’étagement des couronnes est montré sur des transects 
verticaux, figures 10 et 11, établis dans deux peuplements de 
densité et d'âge moyen différents. La projection horizontale 
des couronnes met en évidence des recouvrements impor- 
tants : leur indice de surface est respectivement de 2,2 et 2,4. 
Cette superposition compense au moins partiellement la fai- 
ble surface de projection des couronnes comparativement à 
celles des hêtres isolés de même âge. 


L'indice de surface foliaire, ou LAI, augmente avec la 
surface terrière G du peuplement, s'élevant jusqu’à 8 m°/m° 
dans le peuplement d'âge moyen le plus élevé. La régression 
est la suivante : 


LAI = 0,45 G - 0,3 (r = 0,99) 


Au strade de futaie, cet indice est ramené à 6 environ 
(LEMEE, 1978). Une semblable évolution a été observée 
dans les hêtraies roumaines par DECEI (1983). 


L'augmentation de la biomasse ligneuse BL accumulée par 
unité de surface (Fig. 12) est liée à celle de la surface terrière 
par la fonction suivante : 


BL = (0,019G 1-813) + 0,5 


où BL est en kg et G en cm? par m?. 


(r = 0,97) 


Le fait que la courbe ne parte pas de l'origine, mais coupe 
l'ordonnée à 0,5 kg/m?, peut s'interpréter par le fait que les 
populations sont d’abord ouvertes et ont alors un rapport de 
la biomasse à la surface terrière plus faible. 


La biomasse ligneuse augmente avec l’âge moyen des 
populations, l’âge moyen étant le quotient de la somme des 
âges individuels par le nombre d'individus. Entre 14 et 27 
ans, âges moyens extrêmes des populations étudiées, l’accu- 
mulation de biomasse est de 4,1 kg par m?, soit un «accrois- 
sement moyen annuel» de 315 grammes. Dans les mêmes 
limites d'âge, la productivité relative, rapport de l’accroisse- 
ment de l’année à la biomasse, passait de 7 % à 3,7 %. 
Cependant la densité, par ses effets sur la compétition, inter- 
vient dans la production, comme le montre l’exemple de la 
figure 12 où une population d'âge moyen plus élevé, mais où 
la densité des tiges est double de celle d’une autre, a produit 
une biomasse ligneuse plus faible. 
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FIG. 11. — Profil et plan d'un peuplement plus âgé que celui de la fig. 
10 (fin 1984). 
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FIG. 12.— Relation entre la biomasse ligneuse aérienne et la surface 
terrière de jeunes peuplements fermés de hêtres (l'âge moyen de 4 
peuplements figure sur le graphique). 


III — FERMETURE DES CLAIRIÈRES 
PAR RÉGÉNÉRATION 


La fermeture des clairières par les régénérations du hêtre 
n'est pas homogène. Ses fruits lourds tombent pour la plu- 
part sous les couronnes et sur leurs bordures alors que la 
partie centrale des vides en reçoit d'autant moins qu’ils sont 
plus grands (FAILLE et al., 1984). L'établissement des 
jeunes peuplements reflète ces différences de dispersion : plus 
denses sur les bordures, ils s'y referment plus rapidement. Les 
petits vides demeurant à l’intérieur des peuplements fermés 
sont obturés par une courbure trophique des tiges périphéri- 
ques sous l'effet de l’anisotropie du rayonnement ; le transect 
figure 10 en donne un exemple. 


Les jeunes peuplements s'étendent sous les couronnes des 
arbres jusqu'à une distance où l'éclairement reste assez élevé. 
Il en résulte que les arbres en bordure des clairières, plus 
exposés aux chutes par coups de vent, libèrent de jeunes 
peuplements qui maintiennent la fermeture du couvert ou 
l’assureront rapidement par l'accélération de leur croissance 
(FAILLE et al., 1984). 


Au niveau des unités parcellaires, la part qu'ont pris les 
peuplements postérieurs aux ouvertures dans leur résorption 
n’a pas été évaluée de façon précise lors de l'inventaire de 
1980-81. La réduction des surfaces ouvertes est en effet impu- 
table à deux autres stratégies : l'extension des couronnes 
d'arbres sur les bordures et celle de tiges du sous-étage libé- 
rées au moment de l'ouverture (FAILLE et al., 1984). La 
figure 13 illustre ces trois mécanismes de résorption d’une 
clairière entre 2 et 15 ans après son ouverture : elle s’est 
réduite de 180 m° à 25 en 13 ans. Cependant les cartographies 
de la structure du peuplement ligneux réalisées par BEDE- 
NEAU à la Tillaie (in BOUCHON et al., 1973) en 1968 et au 
Gros-Fouteau en 1971 ont distingué dans la phase de clai- 
rières celles qui étaient en voie de fermeture par des jeunes 
hêtres ; ces surfaces représentaient 1,91 ha, soit 66 % de celles 


1969| 


FIG. 13. — Evolution d'une clairière ouverte par chablis en 1967. 
Fermeture par accroissement latéral des couronnes périphériques, 
développement de jeunes tiges P préexistant à louverture et établis- 
sement de 3 régénérations successives (d'après FAILLE et al., 
1984b). 
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des clairières de la Tillaie, et 0,3 ha, soit 20 % de celle des 
clairières du Gros-Fouteau. Les surfaces refermées en 1980- 
81 étant de 2,95 ha à la Tillaie et de 0,65 ha au Gros-Fouteau, 
les régénérations auraient contribué à cette fermeture pour 
les deux tiers à la Tillaie en 13 ans et pour la moitié au 
Gros-Fouteau en 10 ans. 


DISCUSSION 


Les réserves biologiques de la Tillaie et du Gros-Fouteau 
portant un peuplement de hêtres fortement dominant dans 
toutes les classes d'âge, c'est cette essence qui assure presque 
seule la cicatrisation des vides ouverts par mort d'arbres. Les 
trois stratégies de fermeture, élargissement des couronnes des 
arbres de la canopée, libération de tiges réprimées, régénéra- 
tion par semis, ont une part très inégale selon les vides ; dans 
les cas d'ouvertures de surface supérieure à une centaine de 
met sans arbustes, la régénération prend une part prépondé- 
rante ; elle a participé pour la moitié aux surfaces refermées 
dans les deux réserves en 10 ans, entre 1970 et 1980. 


L'établissement du hêtre par régénération est un processus 
très irrégulier dans le temps comme dans l’espace. Bien que 
les bonnes faînées soient fréquentes, le nombre d'individus 
survivant après quelques années est faible et la phase d'attente 
entre l'ouverture et l'installation durable des premiers semis 
est de durée variable. La plus grande densité de survivants 
d'une même faïînée que nous ayons observée dans des peu- 
plements fermés est de un par m? (Fig. 9) : en supposant que 
ce soit la seule régénération présente, la fermeture serait alors 
réalisée en moins de 10 ans. Mais la densité est presque 
toujours plus faible et plusieurs régénérations étalées sur une 
quinzaine d'années praticipent à la fermeture. Cette phase 
d'établissement, définie comme la durée nécessaire à la ferme- 
ture par les couronnes, est donc de durée très variable. Elle 
est le plus rapide dans les petites clairières et sur les bords des 
plus grandes, où la densité de chute des faînes au sol est la 
plus élevée. 


La phase de compétition généralisée commence lorsque la 
surface est entièrement couverte, mais la compétition intras- 
pécifique apparaît localement bien avant que l'espace dispo- 
nible soit entièrement occupé du fait de la répartition irrégu- 
lière des individus. Les différences dans la morphologie et les 
paramètres dimensionnels d'arbres isolés et d'arbres en peu- 
plements fermés ont été souvent décrites (voir par ex. JAC- 
QUIOT, 1970). Le cas présent est conforme à ce schéma. 


Les individus isolés jeunes ont une croissance presque 
isotrope : la largeur de la couronne augmente proportionnel- 
lement au diamètre et à la hauteur de l’axe ; le profil se 
modifie cependant à partir d’une vingtaine d'années lorsque, 
l’auto-ombrage augmentant, la base du tronc se dégage par la 
mort des plus anciennes branches. La surface et la masse 
foliaires augmentent proportionnellement à la surface ter- 
rière (Fig. 4), ce qui traduit une charge de feuilles croissant 
comme la surface de tissus conducteurs actifs à la base du 
tronc. La masse des branches et rameaux s'élève à 75 % de 
celle de l'axe, traduisant un réseau important d'alimentation 
de la phyllosphère. Cependant cette masse foliaire augmente 
un peu moins vite que la biomasse ligneuse (Fig. 6), ce qui 
indique un accroissement de l'efficience photosynthétique 
par auto-ombrage. 


Lorsque l’espace latéral est entièrement colonisé, la com- 
pétition Joue un rôle déterminant sur l'orientation de la 
croissance dans le sens d’une utilisation optimale de l'énergie 
incidente : croissance privilégiant l'allongement de la tige aux 
dépens de son épaississement ; orientation des branches 
proche de la verticale ; élimination des branches inférieures 
qui ne forment plus que des rameaux courts et dont la pro- 


ductivité photosynthétique nette devient nulle ; proportion 
plus élevée des feuilles dites d'ombre qui, développant leur 
surface aux dépens de leur épaisseur et prenant une position 
horizontale, captent le maximum de rayonnement diffus. 


Ces modifications permettent aux tiges qui ont accès à la 
voûte de maintenir une production ligneuse élevée ; à âge 
égal, celle-ci peut se maintenir très proche de celle des indivi- 
dus isolés (Fig. 8) bien que leurs couronnes soient plus 
étroites et que leur production foliaire soit plus faible (Fig. 6), 
ce qui indique une productivité photosynthétique supérieure 
à celle des individus isolés. 


Les tiges qui ont été enfermées sous les couronnes des tiges 
dominantes ne produisent que des feuilles à masse surfacique 
faible, à laquelle la capacité photosynthétique par unité de 
surface est proportionnelle selon DUCREY (1981) et dont la 
production photosynthétique est par ailleurs réduite par le 
faible éclairement reçu (SCHULZE, 1970). Dans ces condi- 
tions la perte de vigueur est importante ; elle se traduit par un 
faible allongement de l'axe et des rameaux d'exploration 
(Tableau l)et par la généralisation des feuilles d'ombre ; la 
courbure de la cime, l’arrêt d'un accroissement mesurable du 
diamètre du tronc, l’envahissement de l'écorce par le Nectria, 
champignon parasite de faiblesse, sont les symptômes de la 
phase sublétale. A âge égal, la hauteur et le diamètre de l'axe 
sont alors inférieurs à la moitié de ceux des individus domi- 
nants, la biomasse accumulée inférieure au dixième (Fig. 7 et 
8). Ces caractères, joints à l'indice foliaire du peuplement qui 
atteint 8 et à son indice de couronne supérieur à 2, confirment 
la grande résistance du hêtre jeune à l’ombrage. 


Outre la concurrence pour l'énergie photosynthétique- 
ment active, une compétition pour l'alimentation en eau 
intervient en cas de sécheresse prolongée : les feuilles des 
sujets les plus faibles atteignent le stade de fanaison, et si une 
sécheresse intervient tôt après la feuillaison, l'arrêt de forma- 
tion du bois accélère la mortalité, comme nous l'avons 
constaté après 1976, année exceptionnellement sèche, dans 
des gaulis dont nous suivions l’évolution. 


La densité des peuplements diminue ainsi rapidement 
après leur fermeture : des quatre ou cinq régénérations qui 
ont contribué à leur édification, ce sont les dernières qui 
disparaissent d'abord. En même temps la nécromasse s'ac- 
croît par l'augmentation de biomasse foliaire et par les 
branches et tiges mortes. Ainsi se reconstitue le comparti- 
ment organique caractéristique de la surface du sol de la 
hêtraie après les modifications subies en phase de clairière 
ouverte (FAILLE , 1975 a et b). 


On dispose de peu de données quantitatives sur la dynami- 
que de croissance d’arbres passant de l’état de populations 
ouvertes à celui de populations fermées. Une étude de MIT- 
CHELL (1975) sur une plantation de Douglas (Pseudotsuga 
menziesii) montre que la fermeture s'accompagne de modifi- 
cations semblables à celles que nous décrivons sur le hêtre. 
L’auteur détermine le degré de compétition par le rapport du 
volume foliaire observé au volume maximum qui est celui 
d’arbres en découvert ; une compétition modérée ne modifie 
pas la croissance en hauteur, mais réduit l’augmentation de 
surface terrière ; la production ligneuse rapportée au volume 
foliaire, représentant l'efficience photosynthétique de la cou- 
ronne, est augmentée ; mais les tiges dominées peuvent survi- 
vre avec une croissance plus faible encore que celle du hêtre. 


Au niveau des peuplements, nos observations sont à rap- 
procher de celles de PARDE et VENET(1981)qui, décrivant 
la régénération naturelle de hêtraies en futaie régulière dans 
l’est de la France, soulignent leur variabilité quant à l’âge, 
échelonné sur une quinzaine d’années, la répartition en 
taches de surface variable et la densité qui peut y atteindre 6 à 
10 sujets au m° au bout de 6 ans pour tomber à 0,8-0,9 vers 30 
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ans, dont la moitié sont dominés ; une chute importante entre 
6 et 10 ans révèle une mortalité très élevée, les sujets survi- 
vants portant leur hauteur moyenne de 0,5 à 2 mètres dans le 
même temps. Cette description s'applique au cas, exception- 
nel à Fontainebleau, des taches de régénération les plus 
denses. Les mêmes auteurs soulignent qu’«une mise en 
lumière prématurée du sol, avant l'installation dun ensemen- 
cement de hêtres caractérisé, conduit souvent à des régénéra- 
tions à base de frêne et d’héliophytes». Dans nos réserves, 
une telle évolution est tout à fait exceptionnelle et localisée 
(LEMEE, 1985); la structure en mosaïque d’âges multiples, 
où les ouvertures sont de faible surface, est favorable au 
renouvellement par régénération du hêtre. 


Les nombreuses études sur la dynamique évolutive des 
forêts de feuillus nord-américaines permettent leur compa- 
raison avec les réserves de Fontainebleau. Deux différences 
importantes apparaissent : l’une, d’origine exogène, est la 
formation de larges ouvertures causées par des ouragans ou 
des feux ; l’autre, de nature endogène, est la richesse taxono- 
mique et la diversité biologiques plus grande du peuplement 
ligneux. Dans les forêts âgées, les petites ouvertures sont 
refermées par des espèces tolérantes à l'ombrage formant un 
sous-étage, telles que Fagus grandifolia et Acer saccharum 
(BRAY, 1956 ; BREWER et MERRITT, 1978 ; HAR- 
COMBE et MARKS, 1978 ; RUNK LE, 1981) ou Tsuga cana- 
densis, Acer rubrum et Betula lenta (OLIVER et STEPHENS, 
1977). Lorsque les vides sont de grandes clairières ou des 
trouées, les espèces «opportunistes», nombreuses en Améri- 
que du Nord, s'établissent massivement ; ce sont essentielle- 
ment des Prunus, Betula, Populus, dont les moyens de dissé- 
mination et la croissance rapide assurent une fermeture très 
rapide des vides. La localité classique de Hubbard 
Brooks. dans le New Hampshire, a fait l’objet d’études 
approfondies après coupe totale d’un peuplement de Fagus 
grandifolia et Acer saccharum (BORMANN et LIKENS, 
1979) : en même temps que ces deux espèces sont apparues 
dès après la coupe des espèces intolérantes à l ombrage dont 
le Prunus pensylvanica qui devient dominant après cinq ans, 
atteignant alors 6 m, les autres espèces 3 à 4 m ; l accumula- 
tion annuelle de biomasse est de 500 g/m? après deux ans 
seulement. De même, en Caroline du Nord, la production 
primaire nette était de 200 g/m? dès la première année après 
une coupe, soit 22 % de celle de la forêt non coupée 
(BORING et al., 1981). 


Des études récentes sur la dynamique de la hêtraie climaci- 
que japonaise à Fagus crenata, espèce très proche de notre 
Fagus silvatica (NAKASHIZUKA, 1983, 1984), montrent 
également que les ouvertures y sont rapidement refermées 
par un sous-étage préexistant de ce hêtre auquel se joignent 
postérieurement diverses espèces intolérantes à l’ombrage 
mêlées à des semis de Fagus crenata. La densité et l’étalement 
des âges du hêtre y sont supérieurs à ceux que nous avons 
observés, mais leur croissance est plus lente. Ce processus 
peut être bloqué par un bambou nain, Sasa palmata, inhibi- 
teur des germinations, qui joue le même rôle que les Grami- 
nées sociales dans les réserves de Fontainebleau (NAKAS- 
HIZUKA et NUMATA, 1982 ; PETERS, 1985). 


Les phases de reconstitution du peuplement forestier que 
nous avons décrites peuvent être comparées aux stades dis- 
tingués par OLIVER (1980-81) également au moyen de cri- 
tères structuraux bien que ceux-ci s'appliquent à l’évolution 
après des perturbations sévères. Le «stade d’initiation», au 
cours duquel la surface se referme, est l’équivalent exact de 
notre phase d'établissement ; au «stade d'exclusion des 
tiges», caractérisé par l’absence de nouvelles implantations 
en même temps que par une mortalité élevée, appartient 
notre phase de compétition qui, dans notre hêtraie, se pro- 
longe en fait jusqu'à l’âge de futaie alors que dans le modèle 
de OLIVER, la canopée étant constituée d'espèces de 
lumière, à l'ombrage léger, des espèces d’ombre s’implantent 


très tôt, ouvrant un «stade de réinitiation du sous-étage». 
Dans un tel cycle, la surface n'est jamais libre d'espèces 
ligneuses, ce qui constitue une différence importante avec les 
hêtraies non exploitées des plaines d'Europe occidentale. 
WATT (1925, 1947) avait de même reconnu la réinstallation 
directe du hêtre dans les cas de petites ouvertures des hêtraies 
du sud de l'Angleterre, et une succession où interviennent le 
frêne, le bouleau ou le chêne selon les sols dans les cas de plus 
grands vides. 


Les réserves biologiques de Fontainebleau illustrent le cas 
extrême d’une hêtraie naturelle où, les ouvertures n’intéres- 
sant généralement que de petites surfaces, la succession cycli- 
que est assurée par la même espèce. Elle peut être qualifiée, 
selon l'expression proposée par SPURR et BARNES (1980), 
d'«autogénique» par opposition aux successions «allogéni- 
ques». 
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